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О БИОЛОГИЧЕСКОЙ СУЩНОСТИ 
РЕЗЕРВУАРНОГО ПАРАЗИТИЗМА И ЕГО ЗНАЧЕНИИ 
В ЭВОЛЮЦИИ ЖИЗНЕННЫХ ЦИКЛОВ ГЕЛЬМИНТОВ 


Со времени, когда были сформулированы первые представления 
о резервуарпом паразитизме, накоплен значительный фактический ма- 
териал и сделан ряд обобщепий, касающихся многих сторон этого ин- 
тереспого биологического явления, независимо проявляющегося у пред- 
ставителей различных классов гельминтов — трематод, цестод, аканто- 
цефал и нематод (Рыжиков, 1954; Шумакович, Рыжиков, 1954; Шульц, 
Давтян, 1955; Ивашкин, 1961; Ойепіпе, 1968 а, Ы; Савинов, 1969 а, б, 
1975; Вагиз, Куёауу, 1977 и др.). Тем не менее ряд аспектов, связанных 
с резервуарным паразитизмом, до сих пор остается изученным лишь 
в общей форме. Это касается и эпизоотологической стороны рассмат- 
риваемого явления, в частности, роли и значения резервуарных хозяев 
в циркуляции паразитических червей и эволюции их жизненных циклов. 

Исследуя в течение ряда лет гельминтофауну пресмыкающихся, мы 
убедились, что в качестве резервуарных хозяев данная группа животных 
дает возможность выявить пекоторые закономерности в циркуляции 
гельмиптов, которые ускользали от внимания исследователей, и в опре- 
делепной мере под новым углом зрения оценить значение резервуарного 
паразитизма. Этому способствует разнообразие паразитирующих у пре- 
смыкающихся личиночных форм гельмиитов и высокая зараженность 
ими, а также место, занимаемое пресмыкающимися в цепях питания, 
ставящее этих животных преимущественно в разряд дополняющих и за- 
мещающих кормов. Достаточно отметить, что у пресмыкающихся фауны 
СССР к настоящему времени зарегистрировано более 60(!) видов личи- 
ночпых форм гельминтов, представленных 4 классами, 8 отрядами, не 
менее чем 24 семействами и 34 родами, паразитирующими в половозре- 
лом состояпии у различных, преимущественно диких, птиц и млекопи- 
тающих. Общая же заражеиность пресмыкающихся личинками исклю- 
чительно высока и достигает 30% (Шарпило, 1976). 

Оценивая эпизоотологическое значение пресмыкающихся как резер- 
вуарных хозяев, подчеркнем, прежде всего, что оно неоднозначно. Об 
этом можно достаточно определенно судить по таксономическому составу 
личинок и по степени трофических связей с пресмыкающимися различ- 
ных хищииков — дефипитивных хозяев, так как именно трофические 
связи определяют в конечном счете возможность их заражения 
гетероксенными видами гельминтов. С этой точки зрения среди па- 
разитирующих у пресмыкающихся личиночных форм можно выделить 
две группы. 

Одну из них составляют виды, для которых пресмыкающиеся служат 
эпизоотологическим тупиком *, так как их дефинитивные хозяева не име- 
ют трофических связей с пресмыкающимися. Данная группа, таким об- 
разом, объединяет личинок, которые, попав в пресмыкающихся, исклю- 


* По терминологии Р. С. Шульца и Э. А. Давтяна (1955) это так называемые 
«фиктивные» резервуарные хозяева. 
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чаются из циркуляционного русла и оказываются в своеобразных 
эпизоотологических ловушках. К их числу принадлежат Согупозота 
ѕіғитоѕит, Мо Шогти$ том ютти$, Рго{Погйупсйиз$ ігапѕоегѕиѕ, Апі- 
ѕакіѕ ѕсћираҝкооі, 5ітеріосагға сгаѕѕісаийа и другие — паразиты птиц сем. 
АпаНдае и Тигӣійае и млекопитающих сем. Рһосійае и ОфагИдае. 

Вторую группу составляют виды, возможность заражения которыми 
не вызывает сомнения в связи с наличием у их дефинитивных хозяев 
трофических связей с пресмыкающимися. К числу таких видов принад- 
лежит большинство найденных у пресмыкающихся личинок: А{а а аіа- 
1а, №Меоаіріоѕіотит зрйо4е$, М. та]ог, Ѕріготеіғга егіпасеіеигораеі, 
Сепіғогћупсћиѕ аіисопіѕ, С. ѕріпоѕиѕ, $рһаегігоѕігіѕ іегеѕ, Масгасапіћо- 
гаупсћиѕ саіиїпиѕ, Аѕсагорѕ ѕігопопуііпа, $рігосегса Іирі, Місіѕоѕрігига 
рае, Рћуѕаїоріега сІаиѕа и другие — паразитов птиц сем. Ассіріїгі- 
дае, ҒаІсопійае, Ѕїгісійае, Согуійае и млекопитающих сем. Егіпасеійае, 
Сапіаас, Есідае, Миѕіе1іас. | 

Эта группа` гельминтов с рассматриваемой здесь точки зрения пред- 
ставляет паибольший интерес, так как анализ роли пресмыкающихся 
в их циркуляции позволяет пе только оценить эпизоотологическое зпа- 
чение этих животных как резервуарных хозяев, но и дает возможность 
подойти к пониманию некоторых общих закономерностей, касающихся 
участия резервуарных хозяев в циркуляции паразитических червей. 

В том, что пресмыкающиеся как резервуариые хозяева могут слу- 
жить источпиком инвазии различных животных рядом видов гельминтов, 
нетрудно убедиться при сопоставлении их заражепности и их места 
в пищевом балансе дефинитивных хозяев данных паразитов. Так, напри- 
мер, в пище млекопитающих (епотовидная собака, шакал, лисица 
и др.) — хозяев А/аліа аа, Ѕріготеіга егіпасеѓіеигораеі, Масғасапіћо- 
гћупсћиѕ саїшіпиѕ, 8рігосегса іирі и других в зависимости от состояния 
кормовой базы указанных хищников и иных причин на долю пресмыкаю- 
щихся может приходиться от 0,7 до 48,5% (Руковский, 1953; Корнеев, 
1954; Обтемперанский, 1956; Хусаинов, 1959; Хонякина, 1960; Полуши- 
на, 1967; Ишунин, 1968; Палваниязов, 1974 и др.), у птиц (сарычи, орлы, 
сычи) — хозяев Меоаіріоѕіотит ѕраіћоійеѕ, М. тајог, Сетігогћупсһиѕ 
аІисопіѕ, С. ѕріпоѕиѕ и других — от 0,4 до 100% (Шварц, 1947; Ушков, 
1949; Якшис, 1952; Гибет, 1960; Голодушко, 1960; Козлов, 1960; Рябов, 
1969; Сухинин, 1971 и др.). 

Очевидно, чем чаще и в большем числе пресмыкающиеся поедаются 
дефинитивными хозяевами перечисленных паразитов, тем больше их 
роль как источника инвазии. В фауне СССР по нашим подсчетам имеет- 
ся не менее 70 видов птиц, 25 видов млекопитающих и около 30 видов 
пресмыкающихся, которые используют в пищу рептилий. И хотя пока- 
затель их встречаемости даже у птиц (в пище птиц пресмыкающиеся 
обычно встречаются чаще, чем у других животных) в среднем не пре- 
вышает 25% от числа других компонентов пищи, отношение периоди- 
чески может резко изменяться. В частности, значительно ‚более ин- 
тенсивное использование хищниками пресмыкающихся отмечается в 
неблагополучные по кормовым условиях периоды. 


Показательны в этом отношении результаты многолетних наблю- 
дений за несколькими видами хищных птиц на территории Сев. 
Казахстана (Гибет, 1960). В годы депрессии грызунов (основного 
корма) количество пресмыкающихся в их пище заметно возрастает 
и обычно превышает средний уровень в 2—10 раз (рис. 1, А). Подобное 
отмечено у хищных птиц (рис. 1, Б) и в Юж. Туркмении (Сухинин, 
1971). В годы с низкой численностью грызунов количество пресмыкаю- 
щихся в пище лисицы ·(рис. 1, В) в Кызылкумах может возрастать 
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в 2—5 раз и достигать 30% (Палваниязов, 1974). Такие же адаптивные 
сдвиги в питании, являющиеся, как известно, нормой реакции на изме- 
нения в окружающей среде (Қажанчиков, 1952), отмечены и в других 
районах страны у хищных птиц и млекопитающих (Щербина, 1958; Коз- 
лов, 1960; Ивапова, 1962; Сухинин, 1971; Палваниязов, 1974 и др.) 

То, что именно пресмыкающиеся обычно восполняют педостаток 
осповных кормов многих хищников и служат для них дополняющим и за- 
мещающим кормом, неслучайно и объясняется прежде всего относитель- 
но высокой численностью их популяций. В Каракумах, например, в сред- 
нем на | га насчитывается 


16,7—62,6 особей ящериц и с 

змей (Дроздов, 1967), в более Ея 

севериых районах страны, в & Ш 

частности в Ставрополье, плот- 870 Ш: 

ность ящериц составляет в $ 05 
5 

среднем 12—34 особи на 1 га &М й Б 

(Тертышников, 1972). Исклю- 5, + 

чительно высокой численности 8 Н: 

может достигать в некоторых 540 

биотопах степной зоны прыт- & 
ЕЧ 

кая ящерица — 92,5 особи на а. 30 В 
5 2) 

Рис. 1. Пресмыкающиеся в лищевом Е 

балапсе хищных птиц и млекопитаю- Е Ю 

щих в зависимости от численпости а 

грызунов (по материалам Гибет, 1960; 5 0 

Сухинина, 1971; Палваниязова, 1974): 

1 — балобан; 2 — могильник; 3 — обыкно- Много ` Мало Много Мало Много Мало 

венпая пустельга; 4 — капюк; 5 — лисица. Численность грызунов 8 разные годы 


1000 м2 (Яблоков, 1976). Подчеркием также, что пресмыкающиеся — 
одна из немногих групп позвоночных, численность которых обычпо ко- 
леблется незначительно (Богданов, 1965). Эта особенность пресмыкаю- 
щихся также служит одной из предпосылок их использования в качестве 
дополняющего и замещающего корма. 

Способность различных хищников переключаться в неблагоприят- 
ные по состоянию кормовой базы периоды на более иптенсивпое потреб- 
ление пресмыкающихся, которые как резервуарные хозяева характери- 
зуются высокой зараженностью личинками, создает своеобразную эпи- 
зоотологическую ситуацию. В связи с недостатком обычиых кормов 
и следовательно, сужением основных каналов инвазии * поток инвази- 
онных личинок, идущий к дефинитивным хозяевам от пресмыкающих- 
ся — резервуарных хозяев (т. е. через коллатеральные каналы)’, стано- 
вится интенсивнее и как бы компенсирует ослабление потока, идущего 
к ним через основные каналы инвазии. Подобная картина . должна, 
естествепно, наблюдаться и в случае с другими группами животных 
резервуарных хозяев, которые и используются как замещающий корм. 

На существование такого компенсаторного механизма, по-видимому, 
впервые, обратил впимание В. А. Савинов (1969), изучая циркуляцию 
мезоцеркарий А/агіа аа, хотя и не подтвердил это доказательствами. 
Приведенные выше данные, касающиеся экологически обусловленных 
изменений трофических связей дефинитивных хозяев, дают основание 


* Напомним, что животные, принадлежащие к числу обычных кормов какого-либо 
хищника, как правило, являются промежуточными хозяевами его паразитов и основным 
источником инвазии (Догель, 1947). 
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признать такие механизмы вполне реальными, свойственными не только 
А. аІаіа, но и:другим видам гельминтов. 

Наличие в природе коллатеральных каналов инвазии обусловливает, 
с нашей точки зрения, существование и другого чрезвычайно интересного 
феномена — эпизоотологических дублирующих систем. Сущность их со- 
стоит в том, ‘что нередко коллатеральные каналы из периодически ста- 
новятея постоянно функционирующими и в ряде случаев принимают на 
себя функцию основных эпизоотологических каналов, в то время как 
значение последних отходит на второй план или они практически пол- 
ностью утрачивают свое эпизоотологическое зпачение. Такой путь цирку- 
ляции может закрепляться и становиться основным или даже един- 
ственным. 

В основе изменения путей циркуляции гельминтов лежат конкрет- 
ные биоцепотические процессы, связанные преимущественно с измене- 
нием состава биоценозов и трофических связей между отдельными 
компанентами. Не вдаваясь пока более глубоко в причины и конкретные 
условия включения той или иной из дублирующих систем, отметим толь- 
ко, что в существовании этих систем и компепсаторных механизмов, 
которые могут рассматриваться как частное проявление дублирующих 
систем, заключается, вероятно, основное зпачение резервуарных хозяев 
и резервуарного паразитизма, который, судя по широкому распростра- 
нению среди различных групп гельминтов, активпо поддерживается 
естественпым отбором. Отражая сложный и динамичный характер про- 
цесса циркуляции гельминтов, дублирующие системы являются, по-ви- 
димому, одной из форм саморегулирующихся систем в природе. 

Ацализ путей заражения некоторыми видами паразитических чер- 
вей, в циркуляции которых принимают участие резервуарпые хозяева, 
в частности пресмыкающиеся, дает наглядное представление об эпизоо- 
тологическом значении дублирующих систем и их широком распростра- 
непии у рассматриваемой грулпы паразитов. 

Есть, например, все основания утверждать, и это ранее высказыва- 
лось рядом авторов (Рыжиков, 1954 и др.), что круппые хищные млеко- 
питающие (лисица, шакал и др.), основу пищи которых составляют 
позвопочные ‘животные, заражаются такими видами гельмиитов как 
Масгасатіћһогћупсћиѕ саіиіїпиѕ, Зргосегса Іирі и другие не через проме- 
жуточных хозяев — пасекомых (редкие или случайпые элементы в их 
пище), а преимуществеппо или в основном через резервуарных хозяев, 
т. е. через капалы дублирующих систем. По этой же причине, в основном 
благодаря дублирующим системам становится возможным, по-видимо- 
му, заражение и некоторых крупных хищных птиц такими видами, как 
Сепігоғћупсћиѕ аіисопіѕ, С. ѕріпоѕиѕ и др. Поскольку среди наземных 
позвоночных — резервуарных хозяев, личинками М. саіи[іпиѕ, С. а1исо- 
піѕ, С. ѕріпоѕиѕ, 5. іирі наиболее инвазированы пресмыкающиеся, им, 
безусловно, принадлежит важная роль в заражепии по крайней мере 
некоторых дефинитивных хозяев упомянутыми видами паразитических 
червей. 

Следует заметить, что коллатеральные каналы, формирующие дуб- 
лирующие системы перечисленных видов гельминтов, функционируют, 
несомненио, параллельно с основными эпизоотологическими каналами, 
через которые, однако, осуществляется заражепие указанными парази- 
тами только мелких хищников (корсак из млекопитающих, кобчик, не- 
которые совы из птиц), т. е. таких животных, основу пищи которых со- 
ставляют членистоногие — промежуточные хозяева. Заметим в этой 
связи, что интенсивность потока инвазионных личинок через коллате- 
ральные каналы может изменяться как в пространстве, так и во времени. 
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В южных районах страны, где численность пресмыкающихся выше, 
период их активности охватывает значительную часть года и где они уже 
поэтому чаще становятся жертвой различных хищников, роль коллате- 
ральных эпизоотологических каналов, в которых в качестве эпизоотоло- 
гического звена участвуют пресмыкающиеся, намного больше. 

На эпизоотологическую нагрузку той или иной из дублирующих 
систем может оказывать также влияние пищевая специализация отдель- 
ных популяций хозяина и различия в составе пищи особей разных воз- 
растных групп. Так, коллатеральные каналы имеют нередко более важ- 
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Рис. 2. Последовательные этапы становления дублирующей системы (объ- 
яснения в тексте): 


1 — основпме эпизоотологические капалы; 2 — коллатеральные эпизоотологические 
капалы; 3 –- дефипитивные хозяева; 4 —– промежуточные хозяева; 5 — резервуарцые 
хозяева. 


ное значепие в заражении молодых животных, т. к. количество пресмы- 
кающихся в их пище, как это отмечепо, например, у щенков корсака 
(Палваниязов, 1974), оказывается в 2—7 раз больше, чем у взрослых 
ЖИВОТНЫХ. 

Анализ жизнепных циклов гельмиптов свидетельствует о том, что 
облигатным эпизоотологическим звеном наряду с пресмыкающимися 
могут быть и другие группы животных, являющихся резервуарными хо- 
зяевами (моллюски, рыбы, мышевидные грызуны, насекомоядные и др.), 
участвующие в циркуляции многих видов гельминтов различных таксо- 
номических групп (Ойепіпе, 1965; Спасская, 1966; Карманова, 1968; 
Савинов, 1969; Семенова, 1973; Міуағакі, НаЪе, 1976 и др.) 

Все это говорит о действительно широком распространении явления 
дублирующих эпизоотологических систем у паразитических червей. Ве- 
роятно, их существование может оказаться даже более обычным, чем 
это представляется в настоящее время. Во всяком случае заключение 
В. М. Ивашкина (1961) о том, что у нематод так называемые дополни- 
тельные хозяева на самом деле оказываются резервуарными, подтверж- 
дает это предположение. 

Сопоставляя жизненные циклы гетероксенных видов гельминтов, 
в циркуляции которых принимают участие резервуарные хозяева, удает- 
ся составить последовательный, достаточно логичный ряд, отражающий, 
с одной сторопы, постепенное увеличение эпизоотологического значения 
коллатеральных каналов, с другой — уменьшение значения основных 
каналов, и тем самым проливающий свет на процесс становления дуб- 
лирующих систем (рис. 2). 

Отражением одного из начальных этапов становления дублирую- 
щих систем являются, по всей вероятности, жизненные циклы таких 
гельминтов, в циркуляции которых резервуарные хозяева (в данном 
случае пресмыкающиеся) из-за эпизодических трофических связей 
дефинитивных хозяев с ними являются лишь случайным источником 
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инвазии. Примером может служить жизненный цикл Рйуѕосерћаіиѕ 
ѕехаіаїиѕ — паразита некоторых млекопитающих (кабан, домашняя 
свинья, верблюд). Промежуточные хозяева этого вида — насекомые — 
являются основным источником инвазии дефинитивных хозяев. Резерву- 
арные же хозяева — различные группы позвоночных, в том числе и пре- 
смыкающиеся (принимая во внимание характер питания дефинитивных 
хозяев) могут лишь теоретически рассматриваться как источник инва- 
зии, хотя их эпизоотологическая роль (по крайней мере в отношенин 
некоторых дефинитивных хозяев, как, например, всеядный кабан) пол- 
ностью и не исключается (рис. 2, А). Таким образом, в циркуляции ука- 
занного вида и в заражении дефинитивных хозяев главную роль выпол- 
няют основные эпизоотологические каналы. 

Следующий этап находит отражение в жизненных циклах гельмин- 
тов, в циркуляцию. которых резервуарные хозяева включепы уже как 
достаточно постоянное, но еще факультативное эпизоотологическое зве- 
но. Примером может служить жизненный цикл Меѕосеѕіоійеѕ іпедіиѕ — 
паразита хищных млекопитающих (лисица, шакал и др.). Промежуточ- 
ные хозяева этого вида и основной источник инвазии дефинитивных хо- 
зяев — мелкие млекопитающие. Резервуарные хозяева, в частности 
пресмыкающиеся, составляют определенную, а периодически (см. выше) 
и существенную часть корма дефинитивных хозяев. Таким образом, 
доступ в организм дефинитивпых хозяев инвазионпые личипки М. [пед- 
115 постояипо получатот как через основные, так и через коллатеральные 
каналы. При ухудшении кормовой базы и резком уменьшении числеп- 
ности грызунов (эта группа животных подвержена особо резким коле- 
баниям) поток личипок через коллатеральные каналы будет естественно 
увеличиваться. Следовательно, постоянный, хотя и пульсирующий по ин- 
тенсивности поток инвазионных личинок, идущий через коллатеральпые 
каналы, отражает начальный этап формирования дублирующей системы, 
которая, однако, посит еще факультативный характер (рис. 2, Б). 
Именио к таким случаям в полной мере приложимо понятие о компен- 
саторных механизмах. 

Дальнейшее развитие дублирующих систем приводит к превраще- 
пию их из эпизоотологически факультативных в облигатные, и поток 
инвазионных личинок идет к дефинитивным хозяевам постоянно через 
коллатеральные каналы, хотя окончательно не утрачивают своего зна- 
чения еще и основные каналы. Показателен в этом отношении жизнен- 
ный цикл Соштгасаесит писторарШашт — специфичного паразита пе- 
ликанов. Промежуточные хозяева этого паразита — ракообразные 
(циклопы), резервуарные — рыбы. Не может вызывать сомпения, что 
заражение пеликанов — крупных рыбоядных птиц может осуществлять- 
ся в основном через коллатеральные каналы (Семенова, 1973), хотя 
полностью не исключается возможность их инвазии и через основные 
каналы, особенно если учесть тесную связь этих птиц с водой (рис. 2, В). 


Наконец, в жизненных циклах ряда гельминтов заражение оказы- 
вается возможным практически только через коллатеральные капалы. 
Классическим примером является жизненный цикл Ріосіорһуте гепа- 
Іе — паразита хищных млекопитающих (волк, собака и др.). Промежу- 
точные хозяева этого вида — водные олигохеты, резервуарные — рыбы. 
Естественно, заражение наземных хищников этим паразитом непосред- 
ственно от промежуточных хозяев — олигохет маловероятно. Основным 
источником их инвазии служат, как справедливо считает Е. М. Карма- 
нова (1968), резервуарные хозяева (рис. 2, Г). Промежуточные же хо- 
зяева, с нашей точки зрения, сохраняют значение источника инвазии 
в основном для некоторых факультативных дефинитивных хозяев — 
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парно- и непарнокопытных, поглощающих большие объемы воды, вместе 
с которой в их организм могут попасть и промежуточные хозяева. 

Необходимо подчеркнуть, что отмеченные этапы становления дуб- 
лирующих систем тесно связаны друг с другом и выделить их в «чистом 
виде» не всегда просто, тем более что по отношению к различным дефи- 
нитивным хозяевам дублирующая система даже одного какого-либо 
вида гельминта нередко может быть одновременно эпизоотологически 
облигатной и факультативной, к тому же выраженной в разной степени. 
Очевидно, чем шире круг и разнообразнее состав резервуарных и дефи- 
нитивных хозяев у какого-либо гельминта, тем многограниее его дубли- 
рующая система. 

Анализируя ставшие эпизоотологически облигатными коллатераль- 
ные пути циркуляции гельминта нетрудно убедиться, что ипогда они 
вполие отчетливо отражают процесс становления различпых животных 
хозяевами паразитов и тем самым позволяют осветить некоторые аспек- 
ты одного из паиболсе интересных и сложных вопросов — исторических, 
путей и экологических предпосылок формирования гельмиитофаупы жи- 
вотТНыЫхХ. 

Обратимся вповь к жизненному циклу О. гепа!е. Как уже отмеча- 
лось, промежуточными хозяевами этого паразита являются водные 
олигохеты, заражение же дефинитивных хозяев осуществляется в оспов- 
ном через резервуарных хозяев — рыб. Такая ситуация противоречит, 
однако, объективно существующей, общепризнанной экологической за- 
кономерпости, в соответствии с которой промежуточные хозяева при- 
падлежат обычно к числу основных компонентов пищи дефинитивного 
хозяина и служат осповным источником его инвазии. Попытки разо- 
браться в этом противоречии приводят к необходимости признания эко- 
логически ' и эпизоотологически чрезвычайно интересного явлепия — 
викариации (смены) дефинитивных хозяев у этого паразита, а в анало- 
гичных случаях (во всяком случае в некоторых) и у других видов пара- 
зитических червей. 


Нам представляется, что эволюционное становление О. гепае как 
биологического вида шло с участием не современных плотоядных, а ка- 
ких-то других животных, тесно связанпых с водой, для которых олиго- 
хеты были по крайней мере частью корма или систематически попадали 
в их организм с другой пищей или водой. Судя по величине О. гепайе 
(самки могут достигать метровой длины), это, вероятно, были достаточ- 
по крупные животные, т. к. только в таком случае могла выработаться 
определенпиая «сбалапсированиость» во взаимоотношениях между орга- 
пизмом хозяина и этим огромным по величине паразитом. Крайпяя па- 
тогенность его для современных облигатных хозяев лишь подчеркиваст 
относительную молодость новой системы паразит — хозяин. Способность 
же П. гепе инвазировать пе только плотоядных, по и других живот- 
ных — факультативных хозяев, в частности парно- и непарнокопытных, 
а также человека, подтверждая экологическую пластичность данного 
паразита, делает вполне реальным предположение о возможности его 
перехода в прошлом от одних хозяев к другим. Можно высказывать 
лишь догадки о первичных хозяевах этого паразита и времени их 
существования, но то, что это были какие-то ныне уже вымершие 
круппые водные или околоводные животные, представляется наиболее 
вероятным. 

Говоря о викариации дефинитивных хозяев, равно как и о расшире- 
нии гельминтами круга дефинитивных хозяев, следует подчеркнуть; что 
это не такое уж редкое явление. Как заметил Бэр (цит. по Майру, 1971), 
паразиты переходят к новым хозяевам чаще, чем это принято считать. 
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Виды гельминтов, у которых имеются дублирующие системы, получают, 
несомненно, дополнительные преимущества в этом отношении. 

С рассматриваемой здесь точки зрения представляет интерес и жиз- 
пенный цикл Аапа аа — паразита млеколитающих сем. Сапійае. 
Промежуточными (дополнительными) хозяевами этого вида служат, 
как известно, земноводные. В роли резервуарных хозяев выступают раз- 
личные группы позвоночных. Как показали исследования В. А. Савинова 
(1969), касающиеся изучения закономерностей циркуляции мезоцерка- 
рий А. аа, заражение такого миофага, как лисица — одного из дефи- 
нитивных хозяев А. а/аіа осуществляется практически только через ре- 
зервуарных хозяев (мышевидных грызунов), т. е. через каналы дубли- 
рующей системы. Это дает возможность предполагать, что и у этого па- 
разита был, по-видимому, в геологическом прошлом свой первичный 
дефипитивный хозяии, обеспечивший его становление как вида и зара- 
жавшийся преимущественно через промежуточных хозяев — амфибий. 
По всей вероятиости, таким хозяином могло быть животное, напоминаю- 
щее по своей экологии енотовидную собаку или близкие к пей виды, 
когда-то широко распространенные на большей части Евразии *. Под- 
тверждепием этому может служить следующий факт. 

Интродуцированная в европейскую часть СССР и проникшая в стра- 
пы Восточной и Западной Европы, енотовидная собака стала здесь 
обычным хозяином А. аіаѓа и не уступает по заражепности особям в пре- 
делах естественного ареала на Дальнем Востоке (Корпеев, 1954; Сави- 
нов, 1969; Юдип, 1977 и др.). При этом следует особо отметить, что 
инвазия спотовидной собаки в новой области ее распрострапения осу- 
ществляется, как и в пределах ее естественного ареала, только или 
преимущественно через промежуточных хозяев — амфибий, т. с. через 
основные каналы инвазии (Савинов, 1969). Таким образом, на обширных 
пространствах Европы до расселения енотовидной собаки существова- 
ние А. а/аіа как биологического вида обеспечивалось только благодаря 
коллатеральному пути циркуляции личинок. Это еще раз показывает 
значение дублирующих систем в сохранении паразитических червей па 
протяжении зпачительных в геологическом измерепии отрезков времени. 
Причем, если у О. гепе выпадение первичного дефипитивного хозяина 
произошло, вероятно, очень давно и на всем ареале, то у А. а/аіа — от- 
посительно недавно и только на части ареала лишь в постплиоценовое 
время. 

Говоря о дублирующих системах, формирующихся па оспове резер- 
вуарных хозяев, следует отметить, что аналогичные системы могут стро- 
иться также, вероятно, на основе факультативных и облигатных проме- 
жуточных хозяев, численность которых изменяется асинхронно. И хотя 
реальность таких ситуаций вполне допустима, прямыми доказательства- 
ми мы пока не располагаем. Вместе с тем, некоторые факты можно 
рассматривать как подтверждающие эту точку зрепия. Так, например, 
в тупдре, где численность организмов подвержена особенно резким ко- 
лебаниям, для гетероксенных гельминтов наряду с другими экологиче- 
скими особенностями характерен, как сейчас установлено (Казаков, 
1975), широкий круг промежуточных и резервуарных хозяев. Эта осо- 
беппость гельминтов тундровых животных полностью согласуется с 
предложенной концепцией дублирующих систем, подтверждая их важ- 
ную эпизоотологическую роль. 

Исходя из отмеченной особенности, можно, вероятно, также пред- 
положить, что широкий круг промежуточных и резервуарных хозяев, 


*В ископаемом состоянии несколько видов енотовидных собак известны из плиоце- 
на Европы и Азии и плейстоцена Кавказа (Верещагин, Оводов, 1968; Сотникова, 1976). 
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как и сам феномен резервуарного паразитизма, должны быть в основ- 
ном свойственны гельминтам животных не стабильных, устоявшихся 
сообществ, а более эволюционно молодых и динамичных (именно таки- 
ми и являются биоценозы тундры), характеризующихся подвижными 
биоценотическими связями, и, следовательно, более интенсивными фор- 
мообразовательными процессами. Вероятно, не случайно резервуарный 
паразитизм статистически чаще проявляется среди гельминтов у эволю- 
ционно прогрессивных групп, в частности, у стригеат из трематод и у 
спирурат из нематод. Наличие же этой формы паразитизма у некоторых 
представителей эволюционно древних групп гельминтов, можно рас- 
сматривать как доказательство роли резервуарного паразитизма и воз- 
никших на его основе дублирующих систем в сохрапении паразитиче- 
ских видов в течение геологически продолжительных отрезков времени. 
Таким образом, циркуляция гельминтов в структурно-функциональ- 
ном отношении представляет собой сложпый и динамичный процесс, 
который опирается не только на облигатных промежуточных хозяев, по 
в неменьшей степени на резервуарных хозяев. В зависимости от конкрет- 
ной обстановки в биоценозе, относительной численности в данный мо- 
мепт различных категорий промежуточных и резервуарных хозяев, 
паличия тех или иных дефинитивных хозяев, в том числе потенциальных, 
направление и интенсивность потока инвазионных личинок к дефини- 
тивным хозяевам могут автоматически изменяться. При этом передко 
возпикают ситуации, когда зпачительная часть или даже весь поток ли- 
чинок направляется к дефипитивному хозяину не от промежуточных 
хозяев, а от резервуарных, т. е. через коллатеральные эпизоотологиче- 
ские капалы. В результате, песмотря на сужение осповпых каналов ин- 
вазии или даже их полное выключепие, поток инвазионных личинок 
к дефинитивным хозяевам поддерживается на определенном уровпе 
и тем самым обеспечивает условия для сохранения мпогих паразити- 
ческих червей как биологических видов. Сущность таких ситуаций 
наиболее точно отражает, как нам представляется, предложенпая коп- 
цепция дублирующих систем. Такие системы, как видно из изложенного, 
достаточно широко распрострапепы в природе и с эпизоотологической 
точки зрения часто оказываются исключительно эффективными. Благо- 
даря наличию дублирующих систем, ряд видов гельмиптов смог, по-ви- 
димому, сохраниться и дойти ‘до нашего времени из других геологиче- 
ских эпох, несмотря на элиминацию первичпых дефинитивных хозяев. 
Дополпяя и уточняя существующие взгляды на роль и значение различ- 
ных категорий промежуточных и резервуарных хозяев в циркуляции 
паразитических червей, концепция приложима к широкому кругу гель- 
минтов различных таксопомических групп, она отражает общие законо- 
мерности циркуляции гельминтов и становления их жизненных циклов, 
а ее практическое приложение к гетероксенным видам паразитических 
червей экономически важных животных и человека, вполне очевидно. 


ЗОММАКУ 


А сопсерНоп 15 айуапсеа апа зиб${апНае4 оп ацріісаїіле зузетз арреагіпе оміпе 
їо рагіісірайоп оѓ {ће геѕегуоіг һоѕіѕ іп һеігпіпіһѕ сисшаНоп. Ѕиссеѕѕіе ѕіареѕ ої 4ир- 
Мсаіпе ѕуѕіетѕ Їогтаііоп аге сопѕійегей. Тһе таіп $1епШсапсе ої е геѕегуоіг рагаѕі- 
415т Нез іп ехіѕіепсе ої зисН ѕуѕіет. 
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